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RESUMO 
 
Durante a sucessão, atributos do ecossistema como a diversidade de espécies e a 
complexidade estrutural são restaurados. Foi proposto no presente trabalho analisar a variação 
desses atributos durante a sucessão da Mata Atlântica utilizando a riqueza de espécies e a 
diversidade funcional com base na convergência e divergência de atributos (TCAP – trait 
convergence assembly patterns e TDAP – trait divergence assembly patterns, 
respectivamente) em 25 áreas com diferentes idades (de 4 a 120 anos após distúrbio) em um 
gradiente sucessional. Os dados foram analisados a partir da PCA (Análise de Componentes 
Principais) e de algoritmos baseados em multiplicação e correlações parciais entre diferentes 
matrizes, que possibilitam discriminar a relevância de TCAP e TDAP. Os resultados apontam 
respostas de convergência (TCAP) para a Mata Atlântica, ou seja, respostas relacionadas a 
filtros ambientais. Fatores abióticos (filtros ambientais) e bióticos (limitação de similaridade) 
exercem efeitos distintos em comunidades ao longo do gradiente sucessional e a relação entre 
riqueza de espécies e diversidade funcional é dependente do nível de organização da 
comunidade estudada. 
 
Palavras-chave: sucessão; convergência de atributos; divergência de atributos; diversidade 
funcional; atributos funcionais; variáveis ambientais. 
 
 
  
 
1   INTRODUÇÃO 
 
Quando um habitat é perturbado – uma floresta desmatada, um campo queimado, um 
recife de coral varrido por um furacão, uma ilha coberta por cinzas vulcânicas -, a 
comunidade lentamente se reconstrói. A colonização sucessiva e continua dessa área após o 
distúrbio por certas populações acompanhada da extinção de outras, é chamada de “sucessão 
ecológica” (Glenn-Lewin et al 1992; Ricklefs 2001; Begon 2006). Ao longo da sucessão, 
atributos dos ecossistemas maduros são restaurados, incluindo diversidade de espécies e 
complexidade estrutural (Odum 1969; Bazzaz 1975). 
Quando o processo de sucessão ecológica é desencadeado após um distúrbio em uma 
área, o termo utilizado para se denominar as mudanças que ocorrem na composição das 
comunidades nessa área é “sucessão secundária”. Embora distúrbios naturais geralmente 
sejam os principais desencadeadores do processo de sucessão, os impactos humanos são, em 
escala global, os maiores responsáveis por distúrbios às florestas tropicais (Glenn-Lewin et al 
1992; Chazdon 2008).  
A teoria da sucessão é originária do começo do século XX com estudos de Cowles 
(1899), Clements (1904, 1916), Gleason (1926) e Tansley (1935). Durante anos autores 
produziram e criticaram várias teorias para o processo de sucessão, aprimorando conceitos e 
gerando novas informações, pontos de vista e modelos. Assim como a ciência é a busca de 
padrões reproduzíveis, a ecologia de comunidades deve ser a busca desses padrões em 
comunidades (Wilson 1999). 
Três modelos conceituais são aplicados a estudos da dinâmica de vegetação durante a 
sucessão. O primeiro modelo examina o papel de fatores determinísticos (previsíveis) versus 
os estocásticos (imprevisíveis) na dinâmica de vegetação. O segundo modelo baseia-se no 
tempo de colonização das espécies durante a sucessão e contrasta a composição florística 
inicial com a florística da comunidade subsequente (Egler 1954). O terceiro modelo enfoca a 
importância relativa da história de vida das espécies com as interações entre elas no equilíbrio 
dos mecanismos de tolerância, inibição e facilitação durante a sucessão (Connel & Slatyer 
1977, Rees et al. 2001).  
Com a grande dificuldade em se definir fronteiras entre as comunidades estudadas, se 
torna necessário considerar que a percepção dos padrões é diretamente afetada pela escala de 
observação, sendo que características e composição de espécies variam através de gradientes 
locais e regionais (Whittaker 1956; Dale 1999). Grande parte desta resposta está relacionada 
  
 
com variações nas condições ambientais e os mecanismos envolvidos nesse processo podem 
ser definidos como filtros, a partir dos quais, condições abióticas impedem a ocorrência (ou 
aumentam a probabilidade de não ocorrência) de determinada(s) espécie(s) do pool de 
espécies regional e permitem que apenas espécies com atributos adequados persistam sob 
certos conjuntos de condições (Keddy 1992; Díaz et al. 1998; Wilson 1999). Dessa forma a 
convergência e a divergência de atributos funcionais são as duas principais condições da 
estruturação das comunidades. As condições ambientais, vistas como filtros, atuam 
diretamente na seleção de atributos (características de estratégias adaptativas) das espécies, 
sendo que apenas alguns estados de atributos (certas características) aptos às condições 
ambientais têm possibilidade de transpassar esses filtros e assim dar condições à espécie se 
estabelecer na comunidade (Keddy 1992; Weiher et al. 1998; Wilson 1999).  
Por outro lado, a coexistência das espécies deve ser restrita pela similaridade de 
atributos, de forma que as interações bióticas negativas sejam reduzidas, levando à 
divergência de atributos e gerando uma limitação por similaridade entre as espécies presentes 
num determinado local (Pillar et al. 2010). Diante disso, as comunidades não seriam apenas 
aglomerados de espécies, mas sim organizações de espécies com certos estados de atributos 
que possibilitam não apenas a superação dos filtros ambientais, mas também a coexistência 
entre espécies (Pillar et al. 2010). 
   Para ajudar na comunicação e poderem ser feitas generalizações, há uma proposta de 
classificar as espécies em grupos relativamente homogêneos (Swaine & Whitmore 1988). A 
classificação das espécies em grupos funcionais impõe um grau de simplificação que reduz o 
teor da informação, mas revela padrões gerais e facilita as previsões sobre os processos 
florestais (Swaine & Whitmore 1988). No geral o termo “grupos funcionais” é utilizado para 
agrupamentos não filogenéticos de espécies com funções similares no ecossistema, baseado 
em um conjunto de atributos comuns (Lavorel et al. 1997). Os grupos funcionais podem ser 
vistos como assembléias de espécies com certos atributos funcionais em comum (Skarpe 
1996, Cornelissen et al. 2003). 
Muitos são os exemplos de terminologias e classificações utilizados por vários autores 
na caracterização de grupos funcionais. Em estudos feitos na savana sul-africana, Skarp 
(1996) sugeriu a divisão das espécies presentes em 11 grupos funcionais: árvores sempre 
verdes, árvores decíduas de folhas finas, árvores decíduas de folhas largas, árvores decíduas 
pequenas de folha larga, caméfitas, geófitas, arbustos perenes de folhas estreitas, arbustos 
perenes de folhas intermediárias, arbustos perenes de folhas largas, arbustos anuais e ervas 
  
 
anuais. Grupos funcionais relacionados com o processo sucessional foram propostos por 
Budowski (1965) que apresentou um sistema de grupos sucessionais para a floresta tropical 
com quatro categorias: pioneiras, secundárias inicial, secundárias tardia e clímax. Swaine & 
Whitmore (1988) definiram para o mesmo assunto, grupos sucessionais da floresta tropical, 
um sistema com dois grupos: pioneiras e não pioneiras.  Além destes, vários outros sistemas 
de classificação em grupos funcionais foram propostos (por exemplo, Denslow 1980, Viana 
1989, Brokaw 1985, Whitmore 1989) e podem ser relevantes para a compreensão da dinâmica 
sucessional em comunidades tropicais como, por exemplo, a Mata Atlântica. 
A Mata Atlântica já cobriu, antes da colonização portuguesa que se deu a partir de 
1500, quase toda a costa brasileira com cerca de 1.350.000 km
2
 existentes, cerca de 15% do 
território nacional, englobando 17 estados brasileiros, atingindo até o Paraguai e a Argentina. 
Somado à magnitude destes números, um outro dado modifica a percepção sobre a imensidão 
desse bioma: cerca de 93% de sua formação original já foi devastado até 2010 (SOS Mata 
Atlântica INPE, 2010). Estima-se que este bioma seja o habitat de cerca de 20000 espécies de 
plantas, 688 de aves, 261 de mamíferos, 200 de répteis e 280 de anfíbios (Ribeiro et al. 2009). 
Pela extensão que ocupa do território brasileiro, a Mata Atlântica apresenta um conjunto de 
ecossistemas com processos ecológicos interligados. A extração de madeira e a derrubada da 
floresta para a agricultura e pecuária é que levaram aos elevados níveis de fragmentação e de 
posteriores extinções de espécies (Morellato & Haddad 2000). Por esses motivos a Mata 
Atlântica é considerada um hot spot de conservação da biodiversidade (Myers et al. 2000). 
No presente trabalho foi avaliada a dinâmica sucessional em áreas florestais que 
sofreram distúrbio e foram abandonadas entre 4 e 120 anos. Foi feita uma compilação de 
dados florísticos em 25 localidades no sul e sudeste do Brasil, a partir da qual foram buscadas 
informações sobre os atributos ecológicos do total de espécies. Assumiu-se que a 
cronosequência (série de comunidades com idades seqüenciais) apresenta padrões florísticos e 
de diversidade que podem representar a dinâmica sucessional nas florestas desta região e 
assim buscou-se responder às seguintes perguntas:  a) quais são os atributos que convergem e 
que divergem nas comunidades? b) Como as diversidades de espécies e de grupos funcionais 
se alteram durante a sucessão? 
  
 
2   MATERIAL E MÉTODOS 
 
 2.1 REGIÃO DE ESTUDO 
 
A florística e a diversidade da Mata Atlântica são altamente variáveis ao longo de 
sua área de ocorrência, devido a diferenças de latitude e processos históricos (Morellato & 
Haddad 2000; Scarano 2002). Neste estudo é focada especificamente a Mata Atlântica do 
bloco sul, que engloba os estados do Rio de Janeiro, São Paulo, Paraná e Santa Catarina, e 
representa uma das três regiões biogeográficas (Blocos Norte, Central e do Sul) da Mata 
Atlântica brasileira (Silva & Shepherd 1986, Leitão-Filho 1994, Thomas et al. 1998, Oliveira-
Filho & Fontes 2000, Aguiar et al. 2003). Trata-se de uma região onde a Mata Atlântica 
encontra-se muito fragmentada, com manchas de floresta localizadas principalmente nas 
encostas íngremes impróprias para a agricultura ou em áreas protegidas (Silva et al. 2007). 
Uma grande parte dos fragmentos remanescentes é de florestas secundárias renovadas após 
corte e queima (técnica da coivara) praticada durante os últimos dois séculos (Liebsch et al. 
2008).  
Nesta região de ocorrência, compilaram-se 25 listas de espécies arbóreas de estudos 
fitossociológicos. Em todas as áreas, casos de corte e queima foram registrados antes do uso 
para pastagem ou agricultura de subsistência. Depois que as áreas foram abandonadas, 
processos sucessionais ocorreram resultando no estabelecimento de florestas secundárias. As 
25 localidades (Tabela 1, Figura 1) utilizadas apresentam idades entre 4 e 120 anos de 
abandono após distúrbio. As listas de espécies resultaram em uma matriz com 435 espécies. 
Destas, foram eliminadas as espécies com apenas um indivíduo e uma ocorrência (31,7 % do 
total), resultando em 297 espécies que foram posteriormente avaliadas em seus atributos 
ecológicos. Este procedimento foi adotado a fim de assegurar a complementação de todos os 
dados dos atributos. Desta forma, assumiu-se que as espécies mais abundantes expressam boa 
parte (se não a totalidade) do padrão de organização das comunidades vegetais (Garnier et al. 
2004).  
  
 
Tabela 1. Idade, localidade e a fonte bibliográfica das áreas utilizadas no presente estudo, em  
áreas de Floresta Ombrófila Densa, no sul e sudeste do Brasil. 
  
Nº de 
referência 
(Figura 1) 
idade Localidade Referência 
1 4 Antonina - PR Cheung (2006) 
2 13 Blumenau - SC Schorn & Galvão (2006) 
3 15 Antonina - PR Borgo (2010) 
4 15 Iporanga - SP Aidar et al. (2001) 
5 15 Iporanga - SP Torezan (1995) 
6 15 Morretes - PR Guapyassu (1994) 
7 20 Antonina - PR Liebsch et al. (2007) 
8 20 Blumenau - SC Schorn & Galvão (2006) 
9 22,5 Antonina - PR Borgo (2010) 
10 25 Angra dos Reis - RJ Oliveira (2004) 
11 25 Iporanga - SP Aidar et al. (2001) 
12 25 Morretes - PR Guapyassu (1994) 
13 35 Antonina - PR Borgo (2010) 
14 36 Iporanga - SP Aidar et al. (2001) 
15 50 Antonina - PR Borgo (2010) 
16 50 Iporanga - SP Torezan (1995) 
17 50 Peruíbe - SP Oliveira et al. (2001) 
18 60 São Pedro de Alcântara - SC Siminiski et al. (2004) 
19 80 Antonina - PR Liebsch et al. (2007) 
20 120 Antonina - PR Liebsch et al. (2007) 
21 120 Blumenau - SC Schorn & Galvão (2006) 
22 120 Cananéia - SP Melo & Mantovani (1994) 
23 120 Campos dos Goytacazes - RJ Moreno et al. (2003) 
24 120 Morretes - PR Silva (1994) 
25 120 Morretes - PR Guapyassu (1994) 
  
 
 
Figura 1. Floresta Atlântica no Brasil. Divisão em três blocos (a), sendo as linhas 
diagonais: Bloco Norte; linhas horizontais: Bloco Central; linhas verticais: Bloco Sul. 
Localização das 25 áreas desse estudo todas pertencentes ao bloco Sul da Floresta 
Atlântica (b). 
 
 
2.2  COMPILAÇÃO DE DADOS DOS ATRIBUTOS DAS ESPÉCIES 
A partir da lista de 297 espécies vegetais, foi preparada uma matriz (matriz W) com 
atributos funcionais das espécies. Dado o grande número de espécies, foram escolhidos 
apenas atributos que fossem acessíveis na literatura, fáceis de mensurar e com medição 
padronizada em diferentes regiões e biomas terrestres (Cornelissen et al. 2003). Os atributos 
escolhidos foram: síndromes de dispersão, estrato de ocorrência, comprimento e largura 
foliar, síndrome de polinização, hábito e partição do limbo (Tabela 2).  
As informações sobre os atributos das espécies foram obtidas nas seguintes fontes: 
Flora Ilustrada Catarinense (Reitz 1965), Árvores Brasileiras (Lorenzi 2002, 2008, 2009), 
Flora Brasiliensis (Von Martius 1906). Além disso, algumas informações específicas foram 
obtidas em Marques & Britez (2005), Melo & Mantovani (1994), Matallana et al. (2005), 
Goldenberg & Reginato (2006). Foram também obtidos dados morfométricos em material do 
  
 
Herbário do Departamento de Botânica da UFPR (UPCB) e de fontes digitais, tais como 
Biblioteca Digital de Ciências (UNICAMP), Flora Digital do Rio Grande do Sul (UFRS), 
JSTOR Plant Science (Journal Storage).  
 
Tabela 2. Atributos funcionais de plantas selecionados para a descrição das comunidades 
vegetais em áreas de Floresta Ombrófila Densa, no sul e sudeste do Brasil. Entre parênteses 
estão presentes os rótulos dos atributos. No caso de atributos binários (presença ou ausência), 
a escala é expressa por 0/1. Atributos qualitativos foram decompostos em tantos quantos 
foram os estados apresentados. 
Atributo Estado (rótulo) Escala 
Síndrome de dispersão 1: Zoocoria (SD) 0/1 
Estrato 1: Dossel (ES) 0/1 
Comprimento Foliar 1: Média (CF) cm 
Largura Foliar 1: Média (LF) cm 
Síndrome de Polinização 
1: Entomófila Generalista (PG)   
 2: Entomófila Especialista (PS)   
 3: Anemófila (PA) 0/1 
 4: Ornitófila (PO)   
 5: Quiropterófila (PC)   
Hábito 1: Arbóreo (HA) 0/1 
Partição do Limbo 1: Simples (PL) 0/1 
 
 
2.3  VARIÁVEIS AMBIENTAIS 
Uma compilação dos dados ambientais das localidades de estudo (comunidades) foi 
realizada para a confecção da matriz E. As variáveis utilizadas foram altitude, precipitação 
média anual e temperatura média anual, as quais foram obtidas no próprio artigo consultado. 
 
 
 
 
 
 
  
 
2.4  ANÁLISES 
 
2.4.1 Análise de componentes principais (PCA): 
Utilizando-se de todos os atributos e as variáveis ambientais das 25 áreas foi realizada 
uma Análise de Componentes Principais (PCA), utilizando o software PC-ORD 5.0 (McCune 
& Grace 1999), a fim de identificar agrupamentos das mesmas.  Para essa análise foram 
geradas duas matrizes: uma principal e outra secundária. A matriz principal foi composta 
pelas espécies e os sete atributos funcionais selecionados, e a matriz secundária pelas vinte e 
cinco áreas e as variáveis ambientais (Altitude, precipitação média anual e temperatura média 
anual).  
 
2.4.2 Manipulação das matrizes: 
A fim de padronizar a entrada de dados no programa, cada atributo qualitativo foi 
decomposto em tantas quantas fossem as variações existentes para este (variáveis dummy), de 
forma que se permitisse a análise quantitativa a partir da presença ou ausência desta 
característica (ver Tabela 2). Isto é, atributos qualitativos foram decompostos em atributos 
binários (por exemplo, o atributo correspondente à síndrome de polinização foi decomposto 
em todas as síndromes presentes entre as espécies presentes nesse trabalho, de forma que a 
presença de uma síndrome de polinização para a espécie determina a ausência das demais 
síndromes para essa). 
Foram geradas matrizes que descrevem as comunidades (para fins de análise, cada 
área amostrada é considerada uma comunidade) a partir da presença das espécies selecionados 
para este estudo (matriz W). Paralelamente, as espécies (ou OTUs – unidade taxonômica 
operacional em Pillar et al. 2009) de cada área foram descritas a partir dos atributos 
selecionados (matriz B). Além dessas, foi gerada uma matriz para descrever as comunidades a 
partir das variáveis estruturais (matriz E) (Figura 2)(Pillar 1999, Pillar et al. 2009, Pillar & 
Duarte, 2010). 
  
 
 
Figura 2. Organização das matrizes B, W e E para o escalonamento (scaling-up) (Pillar 1999, 
Pillar et al. 2009, Pillar & Duarte, 2010).  
 
2.4.3 Divergência e convergência de atributos:  
Para a obtenção dos padrões de divergência e convergência foi utilizado o método 
proposto por Pillar et al. (2009) implementado no software SYNCSA 2.6.9 (Pillar 2010a). O 
método consiste em análises de multiplicação e correlações parciais entre as diferentes 
matrizes.  
Para se obter uma análise comparativa de comunidades baseada em atributos, é 
necessário fazer inicialmente uma transferência da informação dos atributos do nível das 
espécies (matriz B) para o nível de comunidades (scaling up). Há duas formas de fazer esta 
transferência da informação, sendo que uma delas permite  a representação dos padrões de 
convergência dos atributos e a outra a divergência destes. 
 Para a transferência associada aos padrões de convergência, realiza-se a multiplicação 
das matrizes B‟ (matriz B inversa) e W, e se obtém a matriz T (T= B‟W), que passa a 
representar as comunidades descritas pelas quantidades dos atributos, uma vez que há uma 
ponderação dos atributos pela abundância das espécies nas próprias comunidades (Figura 3). 
Essa matriz irá permitir a percepção dos padrões de convergência de atributos (TCAP – trait 
convergence assembly patterns), como explicado mais adiante. 
  
 
 
Figura 3. Escalonamento (scaling-up): multiplicação das matrizes B‟ (matriz B inversa) e W 
gerando a matriz T (T= B‟W). 
 
 Para a percepção dos padrões de divergência de atributos (TDAP – trait divergence 
assembly patterns), inicialmente a matriz B é utilizada para definir o “grau de pertencimento” 
das espécies com base na caracterização das mesmas pelos atributos, num intervalo [0, 1], ou 
seja, cada espécie apresenta um valor de pertencimento (tendo em vista a semelhança nos 
estados dos atributos) a outra espécie, sendo 1 para ela mesma e 0 para espécies cujos estados 
de atributos são completamente distintos entre ambas (método fuzzy weighting). Esta matriz 
com os graus de pertencimento entre as espécies passa a ser denominada matriz U. Em 
seguida, é realizada a multiplicação das matrizes U‟ (matriz U inversa) e W, resultando na 
matriz X (X= U‟W) (Figura 4), a qual representa a performance das espécies ponderadas (de 
modo fuzzy) pelos atributos nas comunidades avaliadas. 
  
 
 
Figura 4. Matriz com os graus de pertencimento entre as espécies ( matriz U) e a 
multiplicação das matrizes U‟ (U inversa) e W, resultando na matriz X (X= U‟W). 
 
 Posteriormente, é avaliada a relação das matrizes (T e X) com as variáveis ambientais 
(E) através de correlação matricial; essa correlação demonstrará o quanto os padrões 
observados nas matrizes T e X estão relacionados com o gradiente ambiental considerado 
neste estudo. Para tal, são calculadas matrizes de distância das comunidades a partir de T 
(DT), de X (DX) e de E (DE) (Figura 5) e, de forma análoga à correlação do teste de Mantel, 
são estimadas correlações matriciais (ρ) entre os respectivos conjuntos de dados [ρ(TE)= 
ρ(DT;DE), ρ(XE)= ρ(DX;DE)] para avaliar o nível de congruência entre as variações 
expressas nos mesmos. 
 
Figura 5. Matrizes de distância das comunidades a partir de T (DT), de X (DX) e de E (DE). 
  
 
 
 Valores elevados de ρ(TE) indicam que comunidades mais semelhantes em atributos 
são também mais semelhantes para as variáveis ambientais. Sendo assim, ρ(TE) mede a 
convergência dos atributos (TCAP) ao longo do gradiente ecológico. Por outro lado, 
considerando a forma de transferência de informação dos atributos expressa na matriz X, 
valores elevados de ρ(XE) podem indicar que tanto TCAP quanto TDAP (ambos ou um deles) 
estão relacionados com E. Sendo assim, é necessário remover o componente de convergência 
dos atributos (TCAP) da ρ(XE), através do método de correlação parcial de matrizes (teste de 
Mantel parcial), obtendo-se ρ(XE.T), que finalmente representa a magnitude do efeito TDAP 
em ρ(XE), ou seja, sua relação ao longo do gradiente ambiental ou em parte dele. 
 Neste processo de obtenção de ρ(TE) e ρ(XE.T), isto é, de TCAP e TDAP, é possível 
utilizar todos os atributos definidos na matriz B ou parte deles, i.e., aqueles que em conjunto 
maximizam os respectivos valores de correlação. O método interativo de Pillar & Sosinski 
(2003) foi implementado na rotina da análise, a fim de que subconjuntos de atributos ótimos 
que maximizem a função desejada (neste caso, ρ(TE) e ρ(XE.T)) ao longo do gradiente 
considerado possam ser encontrados (Pillar et al. 2009). Assim, do total de atributos 
inicialmente considerados neste estudo, a análise aponta ainda quais os subconjuntos ótimos 
para cada função. A significância das correlações parciais foi sempre testada por permutação 
em comparação a um modelo nulo (Pillar et al. 2009). 
 
 
 
       2.4.4 Modelos de diversidade na sucessão  
Foi observado o padrão de diversidade funcional (entropia quadrática de Rao), gerado 
pelo software SYNCSA 2.6.8 (Pillar 2010a), para o total das áreas de Mata Atlântica 
utilizadas nesse estudo e as características ambientais das mesmas. A entropia quadrática de 
Rao (Rao 1982) incorpora tanto a abundância relativa das espécies quanto a medida de 
diferenças funcionais entre pares de espécies, podendo ser empregada como uma medida de 
diversidade funcional (Zoltán 2005). 
A partir dos dados de diversidade funcional de Rao e dos valores de riqueza de 
espécies de cada uma das comunidades, foram realizadas regressões entre a idade das 
comunidades e os valores de diversidade (funcional e específica). Foram testados modelos 
lineares e logaritmizados e escolhido aquele que melhor se ajustava aos pontos.  
  
 
3   RESULTADOS 
A PCA extraiu quatro principais componentes de variação que juntos explicaram 
74% da variação dos dados. O componente 1 foi responsável por 29,9% da variação 
(autovalor de 3,285), o componente 2 por 18,1% (autovalor de 1,993), o componente 3por 
14,7% (autovalor 1,620) e o componente 4 por 11,5% (autovalor de 1,261) da variação. 
Com a análise do gráfico gerado pelos dados da PCA (Figura 6), não foram formados 
agrupamentos distintos por gradientes de idade. 
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Figura 6. Padrões de assembléia de atributos funcionais e das 25 áreas do estudo. Os rótulos 
compostos por dois caracteres representam os atributos funcionais (ver tabela 2) e aqueles 
compostos por seis ou sete caracteres representam as áreas de Mata Atlântica presentes no 
estudo (ver tabela 1). 
  
 
 Não foram encontrados padrões de assembléia (p>0,05) quando utilizados todos os 
atributos na análise (Tabela 3). Esse resultado revela que o conjunto total de atributos não 
revela padrões significativos de grupos funcionais para a área, associando essas variáveis 
ambientais. Utilizando o subconjunto de atributos que maximizam a expressão de divergência 
(TDAP) obtivemos padrões de assembléia de comunidades vegetais (ρ(XE.T)  relevantes 
(p<0,05) para a associação com as variáveis ambientais levadas em consideração. Sendo 
igualmente relevante para o subconjunto de atributos que maximizam a expressão de 
convergência (TCAP) expresso por ρ(TE).  
 
Tabela 3. Padrões de assembléia de comunidades vegetais associadas às variáveis ambientais 
avaliadas: altitude, volume médio anual de precipitação e temperatura média anual. 
Resultados para todos os atributos (Geral) e também para os conjuntos de atributos que 
maximizam, em nível de comunidade, a expressão de TCAP e TDAP. A descrição dos 
atributos está presente na Tabela 2. 
  Geral P TDAP P TCAP P 
Atributos 
SD, ES, CF, LF, 
PG, PS, PA, PO, 
PC, HA, PL 
  
LF, PG, HA, 
PL 
  ES, PO, PL   
ρ(TE) 0,120639 0,178 -0,0384684 0,712 0,261885 0,011 
ρ(XE.T) -0,00127261 0,553 0,277587 0,001 0,0549915 0,195 
ρ(XT) 0,0182705   0,691322   0,25063   
ρ(TE.X) 0,120642   -0,222949   0,241887   
 
As relações entre tempo e diversidade funcional (entropia quadrática de Rao) para 
cada área em cada uma das três situações analisadas, utilizando todos os atributos funcionais, 
os atributos funcionais que maximizaram o TDAP e os atributos funcionais que maximizaram 
o TCAP (Figura 7a, 7b e 7c), mostraram uma tendência de aumento de diversidade com o 
tempo, mas apenas usando TCAP foi significativa (R
2
= 0,66 P<0,05). 
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Figura 7. Variação de padrões de diversidade funcional (entropia quadrática de Rao) 
por idade das áreas para todos os atributos (a), atributos que maximizam o TDAP (b), 
atributos que maximizam o TCAP (c). 
P>0,05 
P>0,05 
P<0,05 
  
 
 
Houve, também, relação entre idade da floresta e riqueza de espécies (R²= 0,65; 
P<0,05; Figura 8).   
 
 
Figura 8. Variação da riqueza de espécies por idade das áreas (gradiente sucessional). 
  
 
4  DISCUSSÃO E CONCLUSÕES 
 
A análise da dinâmica de atributos funcionais de espécies arbóreas durante a sucessão 
da Floresta Atlântica no sul e sudeste do Brasil mostrou um padrão pouco direcional das 
mudanças funcionais das comunidades ao longo do tempo após o distúrbio.  
A avaliação dos atributos funcionais e das variáveis ambientais não revelou padrões de 
agrupamentos no gradiente sucessional, o que indica uma possível ausência de padrão na 
distribuição de atributos funcionais durante o gradiente sucessional. Análises semelhantes 
foram feitas por Liebsch et al. (2008) com18 áreas, utilizadas no presente trabalho, revelando 
padrões de distribuição das espécies com grande influência por parte da idade das florestas.  
Para as áreas e condições ambientais consideradas, os atributos que maximizam o 
TCAP (estrato, polinização ornitófila e partição do limbo) revelaram agrupamentos funcionais 
para as áreas do estudo, enquanto o total de atributos e os atributos que maximizam o TDAP 
(largura da folha, polinização entomófila generalista, habito e partição do limbo) não 
mostraram tais agrupamentos. A expressão de TCAP relaciona-se com os filtros ambientais, o 
que pode levar as espécies presentes numa mesma comunidade a apresentar similaridade de 
atributos maior do que esperado ao acaso (Keddy 1992; Weiher et al. 1998; Pillar & Duarte 
2010), enquanto o TDAP pode representar limitação de similaridade entre as espécies 
coexistentes (MacArthur & Levins 1967). Em estudo comparando comunidades vegetais de 
Floresta Ombrófila Mista, em duas idades distintas (Vicente 2010), demonstrou-se que as 
comunidades eram estruturadas tanto por fatores abióticos quanto bióticos (interação entre 
espécies, levando à limitação por similaridade). Os presentes resultados para a Floresta 
Ombrófila Densa indicam uma estruturação das comunidades por fatores abióticos (filtros 
ambientais).  As diferenças de resultados entre esses trabalhos podem ser relacionadas a 
padrões diferenciados da composição das espécies para essas formações vegetais distintas, 
pela diferença de atributos funcionais utilizados em cada análise ou, ainda, por ambos os 
fatores.  
 A riqueza de espécies e de grupos funcionais que compõe uma determinada 
comunidade influencia de forma significante os processos do ecossistema local (Tilman et al. 
1997). Apesar de décadas de pesquisas, permanece controverso se as comunidades ecológicas 
convergem no sentido de uma estrutura comum determinada pelas condições ambientais, 
independentemente da história de montagem. Tilman et al. (1997) exemplifica como o 
aumento da riqueza de espécies é relacionado ao aumento da riqueza de grupos funcionais. 
Fukami et al. (2005) em seu trabalho com campos de pradaria abandonados, demonstrou que 
  
 
as variações primárias na composição de espécies levaram essa comunidade a ter um aumento 
da divergência de espécies (aumento da riqueza de espécies) e, ao mesmo tempo, uma grande 
convergência em atributos de espécies (diminuindo a diversidade funcional) (Fukami et al. 
2005). 
 Nesse trabalho com áreas da Floresta Atlântica ao longo de uma trajetória sucessional, 
representada pelo gradiente de idades das áreas, podemos perceber que existe uma relação 
entre o aumento da diversidade funcional e da riqueza de espécies, corroborando com as 
respostas esperadas por Tilman et al. (1997). Como proposto por Fukami et al. (2005), os 
resultados desse trabalho em comparação com resultados de outros trabalhos (Tilman et al. 
1997 e Fukami et al. 2005) apontam que a relação entre riqueza de espécies e diversidade 
funcional dependem do nível de organização das comunidades estudadas.  
Os resultados desse trabalho indicam que as comunidades vegetais pertencentes à 
formação Floresta Ombrófila Densa, analisadas a partir de um gradiente sucessional, através 
de atributos funcionais, são estruturadas por fatores abióticos (filtros ambientais) que geram 
convergência desses atributos. 
As diferentes respostas encontradas para a relação entre riqueza de espécies e 
diversidade funcional, nesse e em outros trabalhos citados, enfatizam a idéia proposta por 
Fukami et al. (2005) de que essa relação depende do nível de organização da comunidade 
considerada. 
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